
书书书

!"##$!"#%

#&

!

'#!!

草
!

业
!

科
!

学

()*+*,-.+-)*./,012,1

'3

卷
#&

期

4567'3

"

257#&

紫花苜蓿耐盐!抗旱生理机制研究进展

包爱科!杜宝强!王锁民
#兰州大学草地农业科技学院"甘肃 兰州

"8##'#

$

摘要"紫花苜蓿"

!"#$%&

'

()&*$+&

#在我国西北干旱半干旱地区的农牧业生产和生态环境建设中发挥了重要作用$

本研究综述和讨论了国内外学者近年来在紫花苜蓿适应盐和干旱环境的生理机制及其耐盐性和抗旱性评价方面

的研究成果!旨在为紫花苜蓿耐盐性和抗旱性的改良提供参考$

关键词"紫花苜蓿%耐盐性%抗旱性
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紫花苜蓿#

!"#$%&

'

()&*$+&

$素有&牧草之王'

的美称"是世界上利用最早(栽培最广的一种优良豆

科牧草)

!

*

+在我国西北地区"紫花苜蓿种植面积占

该地区全部栽培草地面积的
3#?

左右"对当地农牧

业发展和生态环境建设作出了重要贡献)

'

*

+然而"

我国西北地区日益加剧的干旱和土地盐渍化已使紫

花苜蓿的种植面积减少"并对其产量构成了严重威

胁+对紫花苜蓿适应盐和干旱的生理机制展开系统

研究"将为培育优良的耐盐抗旱品种(提高西北干旱

半干旱地区紫花苜蓿栽培草地产量具有重要意义+

本研究主要对近年来紫花苜蓿抗盐和干旱的生理机

制及其抗性评价等方面的主要研究成果进行概述+

!

!

紫花苜蓿的耐盐生理研究

!7!

有机渗透调节与苜蓿的耐盐性
!

在盐胁

迫下许多植物表现出游离脯氨酸大量积累的现

象)

8

*

"但对于盐胁迫下植物积累脯氨酸的生理意义

仍存在分歧+目前普遍认为脯氨酸的积累可以增加

植物对渗透胁迫的耐受性)

:

*

+研究表明"在相同胁

迫条件下"耐盐苜蓿细胞系脯氨酸含量比敏盐苜蓿

高%并从耐盐苜蓿中筛选到一个与细胞壁中脯氨酸

密切相关的基因
(*&

"该基因仅在苜蓿根中表达"

在叶中并未发现%在盐胁迫或外源脱落酸#

*@*

$处

理下"

(*&

基因在耐盐植株与敏盐植株中的转录水

平都有所增加"但在耐盐苜蓿中增加的更多)

%

*

+

(,)

扩增表明"耐盐和敏盐苜蓿细胞系中都存在该

基因片段"但
/5ABCDEF

杂交表明它在耐盐系列中存

在多个拷贝"而在敏盐系列中却只有一个)

>

*

+杨跃

霞等)

"

*的研究也发现"盐胁迫下紫花苜蓿各组织中

积累大量脯氨酸"其含量为叶
#

茎
#

根"且外源

*@*

能显著提高各组织中脯氨酸的含量"并增强植

株的耐盐性+此外"桂枝等)

3=&

*的研究表明"在不同

盐浓度下"紫花苜蓿耐盐品种体内的脯氨酸含量显

著高于敏盐品种%随着盐浓度的增大"不同品种中游

离脯氨酸含量均出现
'

个峰值"但敏盐品种中游离

脯氨酸含量的
'

个峰值均显著低于耐盐品种+因

此"盐胁迫可以诱导其体内脯氨酸含量增加"而且脯

氨酸可以作为渗透调节物质来提高紫花苜蓿对盐胁

迫的耐受性"特别是
*@*

可能对该过程具有调控

作用"但其具体的信号途径还有待于进一步研究+

除积累游离脯氨酸外"有研究发现在盐胁迫下"

紫花苜蓿体内的可溶性糖)

!#

*和甜菜碱含量)

!!

*显著

升高"且与品种的耐盐性呈正相关关系+但其相关

机制还不清楚+

!7"

拒
2G

<能力与苜蓿的耐盐性
!

研究表明"

和大多数甜土植物一样"紫花苜蓿属于拒
2G

< 植

物"而且其拒
2G

<能力与耐盐性密切相关)

!'

*

+盐胁

迫下"虽然各紫花苜蓿品种地上部
2G

<含量都有所

上升"但与耐盐品种相比"敏盐品种地上部
2G

<含

量更高)

!8

*

+地上部较高的
2G

<

!

H

<是造成紫花苜

蓿盐害的主要原因)

!:

*

"

@G5

等)

'

*研究表明"地上部

2G

<

!

H

<与品种的耐盐性呈负相关关系+因此"在

盐胁迫下维持较低的
2G

<

!

H

<有助于减轻盐分对
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紫花苜蓿植株"特别是其地上部的伤害"从而维持其

正常生长+

!7#

抗氧化能力与苜蓿的耐盐性
!

在逆境胁迫

条件下"低浓度的活性氧#

EDGSBQWD5X

OV

DFT

Y

DSQDT

"

)Z/

$是植物体内的一类适应信号分子"但当
)Z/

积累到高浓度时就能造成植物的过氧化伤害"甚至

细胞的死亡)

!%

*

+这可能是因为
)Z/

一方面能与

[2*

发生反应"引起核苷酸的修饰从而使
[2*

发

生降解%另一方面"它们还能通过改变蛋白质和不饱

和脂肪酸的特性"造成细胞膜的膜脂过氧化"破坏细

胞膜的结构)

!:

*

+植物体内的超氧化物歧化酶

#

/Z[

$(过氧化氢酶#

,*+

$以及过氧化物酶#

(Z[

$

等酶促系统对清除
)Z/

至关重要"有研究)

!>

*表明"

在不同浓度盐的胁迫下"紫花苜蓿叶片的
/Z[

酶的

活性随着盐浓度的升高而增强"但当盐浓度超过一

定值#

!## PP56

!

.

$时"

/Z[

活性减弱+这说明

/Z[

参与了紫花苜蓿对一定程度盐胁迫的响应"但

盐胁迫强度过大"会使酶活性下降"从而对植物造成

伤害+

!7$

苜蓿的耐盐性与光合作用
!

非生物胁迫

#比如盐或干旱$往往造成植物生物量的下降"而生

物量的改变主要取决于光合作用的变化"因此非生

物胁迫下植物能否保持较高的光合效率往往与其抗

逆性密切相关)

!"

*

+

JQFQS5W

和
@GTB56G

)

!3

*发现"相

比敏盐细胞系"盐胁迫下耐盐紫花苜蓿系列中叶绿

体
[2*

的拷贝数增加了
%#?

"叶绿素含量也显著

增加"叶绿体中参与光合作用的基因#

Y

TM*

"

Y

TM[

"

Y

TG@

"

GB

Y

@

"

EMS.

$以及细胞核中参与光合作用的基

因#

(SGM:

"

(SGM

"

EMS/

$的转录水平都不同程度地上

升%通过核连缀转录分析#

EAF=5FBEGFTSEQ

Y

BQ5FGT=

TG

O

T

$发现一些光合作用相关基因#如
!

"

%=

二磷酸核

酮糖羧化氧化酶的大小亚基基因
EMS.

和
EMS/

$的

P)2*

水平增加既与这些基因转录水平的上升有

关"同时也与盐胁迫下
P)2*

的稳定性加强有关+

此外"盐胁迫下"耐盐品种具有更高的叶绿素含

量)

!!

"

!&

*

+可见光合作用的加强与紫花苜蓿耐盐性

强弱有着密切的关系+

"

!

紫花苜蓿的抗旱生理研究

"7!

渗透调节与苜蓿的抗旱性
!

游离脯氨酸可

作为植物的渗透调节剂"参与紫花苜蓿渗透调节+

李波等)

'#

*在人工模拟干旱胁迫条件#

(1I

胁

迫$下"研究了干旱胁迫对
:

个紫花苜蓿品种游离脯

氨酸积累量的影响"结果发现
:

个品种在不同渗透

胁迫下(一定时间范围内都有游离脯氨酸的积累"而

且均在
'#? (1I

溶液中
:3C

内的积累量最多 +

田福平等)

'!

*对
&

个紫花苜蓿品种在黄土高原丘陵

沟壑大田干旱条件下的研究表明"干旱胁迫下紫花

苜蓿体内游离脯氨酸大量积累"并与含水量和生物

量有相关性+以上结果说明紫花苜蓿的抗旱性可能

与干旱胁迫下其体内游离脯氨酸的积累量密切相

关+也有研究表明"干旱胁迫下抗旱性强的苜蓿体

内的脯氨酸积累量少于抗旱性弱的品种"并且抗旱

性较强的苜蓿游离脯氨酸积累的敏感性差"但持续

积累时间长"说明脯氨酸积累的整个过程可能就是

紫花苜蓿不断适应干旱的过程)

''

*

+此外"在轻度水

分胁迫时"苜蓿根瘤组织中还可积累较多脯氨酸"从

而保护苜蓿根瘤代谢酶和结构蛋白免受水分胁迫的

破坏"减轻干旱对植物组织的危害程度)

'8

*

+另外"

赵金梅等)

':

*发现"水分胁迫下
:

个苜蓿品种的甜菜

碱含量和甜菜碱醛脱氢酶活性均明显增加"但各品

种间差异显著"甜菜碱积累量与品种的抗旱性呈正

相关关系+除积累脯氨酸和甜菜碱等有机渗透调节

物质以外"干旱胁迫下紫花苜蓿还可以通过吸收

H

<来进行渗透调节+干旱条件下紫花苜蓿植株中

\

V

'<

(

,G

'<和
]F

'<等二价离子含量减少"但
H

<含

量却显著增加)

'%

*

+进一步发现
H

<在紫花苜蓿适应

水分胁迫中有着重要作用"且在紫花苜蓿不同部位

的积累量不同"其中花序要高于叶%有趣的是"在干

旱胁迫下"紫花苜蓿不同部位的
H

<含量与脯氨酸

含量呈负相关关系"说明
H

<与脯氨酸在紫花苜蓿

响应干旱胁迫过程中存在某种互补关系)

'>

*

+

"7"

抗氧化能力与苜蓿的抗旱性
!

干旱胁迫

下"苜蓿叶片
/Z[

和
(Z[

活性增高(抗氧化物类胡

萝卜素和抗坏血酸含量增加"抗旱品种抗氧化酶促

系统与非酶促系统内部协调性强)

'"

*

+用
(1I

对紫

花苜蓿进行渗透胁迫"发现紫花苜蓿体内
/Z[

活性

在
(1I

胁迫
!R

后升高"

8R

后开始下降"并且下降

幅度随着胁迫的增强而加大%

(Z[

活性在轻度胁迫

下随胁迫时间的延长而提高"重度胁迫
!R

后达到

最大"

%R

后显著下降%而在轻度和重度胁迫下

!#"!
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,*+

活性均随胁迫时间延长呈持续下降态势)

'3

*

+

这说明外界胁迫对于植物细胞清除活性氧的能力可

能有一个阈值"当胁迫强度在阈值之内"植株能够通

过提高保护酶活性"有效清除自由基伤害"当胁迫强

度超过这个阈值"保护酶活性就会下降+然而"在大

田自然干旱条件下"随着干旱程度的加深"苜蓿叶片

(Z[

酶活性呈现先下降后上升的趋势"而
,*+

酶

活性呈现上升趋势)

'&

*

"这与
(1I

模拟渗透胁迫的

结果不太吻合"说明苜蓿的抗氧化系统可能对
(1I

渗透胁迫和自然干旱有不同的反应+

周瑞莲等)

8#

*用
(1I

溶液对不同抗旱性苜蓿进

行胁迫发现"相比抗旱性弱的天水苜蓿"抗旱性强的

定西苜蓿叶中
/Z[

对干旱较为敏感"其活性在胁迫

后迅速升高%所有品种叶中
,*+

活性随
(1I

胁迫

浓度增加而升高"但抗旱性较强的定西苜蓿增幅最

大+进一步分析发现不同苜蓿品种抗旱性的强弱主

要取决于叶中
(Z[

同工酶活性(

,*+

同工酶谱"以

及根中
(Z[

同工酶新增谱带和
,*+

同工酶谱的

稳定性)

8!

*

+但也有研究认为"苜蓿抗旱性特性只与

(Z[

活性相关"与同功酶谱带数并无直接关系)

8'

*

+

"7#

苜蓿的抗旱性与光合作用
!

与其他牧草相

比"紫花苜蓿的光合作用和呼吸作用受干旱胁迫的

影响相对较小"通常在土壤含水量为田间最大持水

量的
8%?

以下时"大多数紫花苜蓿的光合速率与呼

吸速率才会出现显著下降"而多年生黑麦草#

,(-$.

/0

1

"2"33"

$和红三叶#

42$

5

(-$/0

1

2&*"3)"

$的光合

作用在土壤含水量为土壤最大含水量的
:%?

#

%%?

时就会受到影响)

88

*

+最新研究显示)

8:

*

"不同紫

花苜蓿品种在旱作条件下光合速率#

(

F

$(蒸腾速率

#

+

E

$和气孔导度#

I

T

$的日变化均存在差异+干旱

胁迫使紫花苜蓿
(

F

(

+

E

(

I

T

以及叶绿素含量#

,C6

$

不同程度下降"叶绿体超微结构遭到破坏%但随着干

旱胁迫程度的加重"抗旱性强的品种的
(

F

比抗旱性

弱的品种下降较慢"叶绿体超微结构受到的破坏也

较小"从而使其能够在干旱条件下生长的更好)

8%

*

+

"7$

内源激素与苜蓿的抗旱性
!

在正常条件

下"植物依靠其体内各种激素间的相互协调来保证

正常的代谢和生长发育"当植物遭受到一定限度的

胁迫后"体内各种内源激素水平的平衡就会发生改

变"从而调节其生理机能和生长节律"以适应不利环

境)

8>

*

+目前"关于内源激素与紫花苜蓿抗旱性的关

系的研究大多集中在
*@*

上+张志胜和赵世绪)

8"

*

用
(1I

对抗旱苜蓿愈伤组织进行渗透胁迫"发现愈

伤组织中产生了大量
*@*

"且渗透胁迫强度越大"

*@*

积累量越多+

0WGF5WG

等)

83

*通过观察不同基

因型苜蓿在干旱胁迫下叶片中
*@*

水平变化规律

指出"在受到干旱胁迫时"叶片
*@*

含量以及维持

高水平
*@*

的时间因苜蓿基因型的不同而存在差

异+韩瑞宏等)

8&

*发现"干旱胁迫下
*@*

含量在不

同紫花苜蓿品种中均呈上升趋势"但在抗旱性强的

品种中上升幅度大于抗旱性弱的品种+这些研究结

果说明"

*@*

在调控紫花苜蓿适应干旱过程中起着

重要作用+

#

!

紫花苜蓿耐盐性和抗旱性评价

大量研究表明"不同紫花苜蓿品种的耐盐(抗旱

性差异很大"评价不同品种的抗逆性"一直是育种学

家挖掘和培育抗性品种的常用手段)

!'

*

+

在植物耐盐性评价中首先要考虑的问题就是选

择合适的评价时期+早在
!&%3

年"

@DEFTBDQF

和

Ĝ

O

UGER

)

:#

*就提出耐盐性评价应该选在植物对盐

分最为敏感的阶段进行+在种子萌发期和幼苗期"

紫花苜蓿对盐胁迫较成株期更为敏感)

:!

*

"因而在早

期进行耐盐性评价似乎更为合理+关于苜蓿种子萌

发期耐盐性评价已有大量报道)

:'=:8

*

+然而有研究表

明某些植物的种子萌发期和苗期耐盐性并无直接的

相关性"其中包括紫花苜蓿"这是由于植物幼苗建植

期对非生物胁迫极为敏感"往往导致建植失败"对后

期产量形成造成很大影响)

:!

*

"因此有人认为在幼苗

期评价紫花苜蓿耐盐性可能更加可靠+目前国内外

也有一些关于紫花苜蓿苗期评价的成功报道"取得

了很好的效果)

:!

"

::=:%

*

+在早期的苜蓿苗期耐盐性评

价中"最常用的评价指标往往是农艺学指标"包括株

高(生物量(根长和分枝数等)

:!

"

:%

*

+这些指标其实

是植物体内生理生化过程响应盐分胁迫的集中体

现"虽然使用时代表性好(容易测定"但在实际测定

过程中易受其他环境因素的干扰"从而影响评价结

果的准确性)

'

"

!'

*

+因此近年来"一些生理指标逐渐

被应用到紫花苜蓿的耐盐性评价中"其中公认的指

标包括脯氨酸含量)

&

"

:>

*

(抗氧化酶)

3

*

(膜透性和

\[*

含量)

!>

*以及
H

<

!

2G

<等)

!:

"

:"

*

+但是"由于植

'#"!



#&

!

'#!!

草
!

业
!

科
!

学 #第
'3

卷
#&

期$

物的耐盐性是一个十分复杂的机制"仅用某几个生

理指标很难全面反映其耐盐性+因此"选取细胞膜

透性(地上部
H

<

!

2G

<

(

\[*

含量和地上部生物量

对西北地区种植的
%

个紫花苜蓿品种通过隶属函数

法进行了综合评价"筛选出耐盐品种"并建立了一套

简便有效的评价体系)

'

*

+

在紫花苜蓿抗旱性评价方面"现有的研究大都

集中在苗期进行"传统的评价多采用大量的农艺学

指标)

:3

*

"鉴于这些指标存在诸多不足"近年来对于

生理指标也进行了很多研究"已经公认可以用于苜

蓿抗旱性评价的生理指标主要有膜透性)

'"

"

:&

*

(叶片

相对含水量)

%#

*

(渗透势和抗氧化酶)

'"

*等+但植物的

抗旱机制也非常复杂"仅通过某几个生理指标进行

评价往往导致片面的结果"因此同样需要多指标的

综合评价+相对耐盐性评价而言"有关紫花苜蓿抗

旱性综合评价的研究进行的较早(也较多"涉及到很

多评判方法,陶玲)

%!

*使用
'!

个抗旱指标对
!:

个紫

花苜蓿品种进行了系统聚类%宋淑明)

%'

*在评价紫花

苜蓿抗旱性时采用了隶属函数法%韩瑞宏等)

%8

*将
!"

个差异显著的抗旱指标归纳成株型因子(根系因子(

生物量因子和胁迫指数因子
:

个主成分"然后对
!#

个紫花苜蓿种质资源的抗旱性利用隶属函数法进行

了综合评价+当然"各种方法仅仅是一种手段"其目

的是对紫花苜蓿抗旱性做出客观的评价"在实际评

价过程中应取长补短+李源等)

%:

*在日光温室模拟

干旱胁迫条件下"通过测定存活率(株高(地上生物

量(地下生物量(根冠比(根系长度等形态指标"比较

聚类分析法(抗旱性等级评价赋分法和标准差系数

赋予权重法
8

种综合评价方法的差异"发现标准差

系数赋予权重法比前
'

种方法所得的抗旱性评价结

果更具科学合理性+

综上所述"在评价紫花苜蓿耐盐(抗旱性时可以

考虑遵循以下原则,评价时间最好选在苗期进行"指

标应选择具有代表性的农艺学指标和一些与耐盐抗

旱性密切相关"且便于测定的生理指标"通过适宜的

数学统计方法得出综合结论"这样既能充分照顾到

不同品种间抗逆机制的差异"也可有效避免单一指

标#特别是生理指标$导致评价结果的偏差+

$

!

结语

由于紫花苜蓿在世界各国畜牧业中有着非常重

要的地位"有关其耐盐和抗旱生理的研究一直以来

都是牧草学研究的热点之一+近年来"国内外学者

在该领域做了大量的研究工作"初步查清了紫花苜

蓿响应盐和干旱胁迫时的生理机制%并在此基础上

利用与苜蓿耐盐性或抗旱性密切相关的生理学或农

艺学指标对不同品种的抗逆性进行评价"筛选出一

大批具有较强耐盐性或抗旱性的优良种植资源+然

而"相对其他栽培作物而言"紫花苜蓿耐盐和抗旱的

深层机制及其调控途径的研究还较为薄弱"未来还

需进一步探究"这将为通过生理育种手段培育高产(

抗逆的新品种提供理论依据%此外"在系统明晰紫花

苜蓿耐盐抗旱机制的基础上"深入挖掘参与其响应

干旱或高盐环境过程的重要主效基因及其上游调控

因子"对于通过生物技术手段提高紫花苜蓿的耐盐

性和抗旱性具有十分重要的意义+
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